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Etude sur les Podostemales. 
10. Structures florales et vegetatives des Tristichaceae 


G. CusseT & C. CUSSET 


Résumé : Synthese des données acquises sur les Tristichacées (morphologie, anatomie, 
développement et physiologie) et observations nouvelles. Mise en évidence d’un plan structural 
commun aux membres de cette famille et comparaison avec les autres Angiospermes. 
Proposition de la classe nouvelle des Podostemopsida à côté des Magnoliopsida et des Liliopsida. 


Summary ; Established data on Tristichaceae (morphology, anatomy, development and 
physiology) and new observations are synthetized. The structural pattern of every species of that 
family is generalized and a parallel drawn with the other Angiosperms. The new class of the 
Podostemopsida, beside the Magnoliopsida and the Liliopsida, is propound. 


Gérard Cusset, Laboratoire de Phytologie Quantitative, Université P. et M. Curie, 7, quai 
St Bernard, 75005 Paris, France. 

Colette Cusset, Laboratoire de Phanerogamie, Muséum national d'Histoire naturelle, 16, rue 
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« Ce sont toujours des plantes, mais elles sont 
si singulières dans leur forme, elles ont des 
attributs si nouveaux, qu'ils éludent la plüpart de 
nos systémes dont les limites ne s'étendent guére 
au-delà des plantes de nos climats ». 


ADANSON, 1763 


Dans un article précédent (CussEr, C. & CusseT, G., 1988) nous avons examiné un bon 
nombre de populations de Tristichaceae et délimité, par analyse quantitative sur les caractéres 
floraux, les genres et les espéces qui les composent. Ici, nous voudrions étudier les caractéres 
Gë AN et anatomiques de ces plantes pour leur assigner, si possible, une place dans la 

tion des Angiospermes, problème toujours pendant, bien que de nombreuses solutions 
alent précédemment été proposées. Un troisième article sera consacré à leur répartition 
StOgraphique et à quelques vues sur l'évolution de cette famille. 
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I. LA FLEUR DES TRISTICHACEES 


l. LES CRITÈRES LINNÉENS 


Dans un premier temps, suivons l’axiome linnéen : « Dispositio vegetabilium primaria a 
sola fructificatione desumenda est» (LINNE, 1751). | 

La fleur du Tristicha trifaria (Bory ex Willd.) Spreng. (Fig. 1), prise comme exemple, peut 
se décrire ainsi : | 


— Fleur terminant des rameaux courts ou (rarement) paraissant axillaire ; pédicelle 
s'accroissant à l’anthèse. 

— 2 bractéoles subopposées, scarieuses, l'inférieure embrassant légérement la supérieure. 

— Perigone simple de 3 pieces scarieuses, minces, ovales-triangulaires, un peu carénées, 
légèrement unies à leur base, imbriquées dans le bourgeon, marcescentes à la base du fruit. 

— Une étamine unique, alternitépale, du côté opposé à l’axe, rarement 2, et alors une du 
côté opposé à l'axe et une latérale, souvent persistante en dessous du fruit ; filet aplati, très 
étroitement deltoide; anthère ovale, obtuse, à 2 lobes bien marqués, tétrasporangiée, à 
microsporanges adaxiaux ; pollen en monade, à 8-12 foramens, à cloisonnement succédané. 
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Fig. 1. — Aspect externe et coupe longitudinale de : 1, Weddellina squamulosa ; 2, Tristicha trifaria ; 3, Indotristich® 
ramosissima ; 4, Mollugo verticillata. 
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— Ovaire supère obovale, très légèrement stipité ; 3 stigmates égaux légèrement unis à 
leur base, d'abord dressés puis recourbes en dehors et alors divergents ; 3 loges délimitées par 
des cloisons complétes, trés minces et pratiquement transparentes; 3 placentas axiles 
volumineux portant de nombreux ovules allongés, anatropes, épitropes-ascendants à la partie 
supérieure de l'ovaire, épitropes-descendants dans sa partie inférieure, à 2 téguments ; 
tenuinucellaires ; funicules trés courts; micropyle formé par le tégument externe seul. 

— Capsule obovale-ellipsoide, couronnée par les stigmates desséchés, trigone, à déhis- 
cence septicide en 3 valves subégales, à placentas persistants portant de trés nombreuses 
graines de faible taille. 

— Graines oblongues à embryon droit, dicotyledone, sans albumen ni endosperme. 


La fleur des autres Tristichacées, sensu lato, en differe par les caractéres résumés dans le 
tableau 1. 


TABLEAU | : Composition des fleurs des autres Tristichacées. 








BRACTEOLES SEPALES ETAMINES LOGES OVARIENNES 

Weddellina squamulosa Tul. n ecailles 5 5-25 2 
Tristicha australis C. & G. Cusset 2 écailles 3 2 (3) 3 
Dalzellia ceylanica (Gardner) Wight 0 3 3 3 
Dalzellia carinata (Lecomte) C. Cusset et D. 

diversifolia (Lecomte) C. Cusset 0 3 (2)3 3 
Dalzellia sessilis (Chao) C. & G. Cusset 2 écailles 3 2-3 3 
Indotristicha ramosissima (Wight) Van Royen 2 ramuli 3 3 3 
Indotristicha tirunelveliana Sharma et al. 0 3 3 3 
Malaccotristicha malayana (Dransfield & Whit- 

more) C. & G. Cusset 2 écailles 3 3 3 


beem RACE. 2L n e mm ee 


Cet examen rapide, dans un strict esprit linnéen, met l'accent sur l’homogénéité florale des 
Tristichacées, ce qui n'est pas le cas dans les Podostémacées. Il amene, malgré la fréquence de la 
trimérie du plan floral (Fig. 2), sur l'existence de 2 cotylédons et de 2 préfeuilles transverses dans 
plusieurs genres (il n'existe jamais de préfeuille adossée) à inclure les Tristichacées dans les 
Dicotylédones. On notera que la fleur de certains Mollugo (Molluginacées, Caryophylliflores) est 
Pratiquement identique à celle des Tristichacées. 

. En suivant les seuls critères adoptés par Linné, la description que nous avons faite 
précédemment conduit à rapprocher les Tristichacées des Molluginacées, c'est-à-dire des 
Caryophylliflores, position déjà prise par BAILLON (1888), dans un systeme artificiel au sens 
d'Ad. de Jussieu (1848). Mais qu'en est-il des autres critéres ? 


2. L'APPORT DE L'EMBRYOLOGIE 


Le recours à la structure de l'embryon, dont la valeur a été établie des 1765 par un 
manuscrit de Bernard de Jussieu (Ad. de Jussieu, 1848), et placé au premier rang des critéres 
utilisables par A. L. de JussiEU, se limitait d'abord à la simple constatation du nombre de 
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Fig. 2. — Diagrammes floraux : 5, Weddellina squamulosa ; 6, Mollugo verticillata ; 7, Indotristicha ramosissima ; 
8, Tristicha australis; 9, Tristicha trifaria ; 10, Tristicha trifaria, forme à 2 étamines. 


vation 


cotylédons, ce qui permit d'affecter les Tristichacées aux Dicotylédones. Une obser ën 
1861), 


beaucoup plus fine allait suivre les exemples de TREVIRANUS (1815), d’HOFMEISTER (1849- 
de TULASNE (1849-1855), d'HANSTEIN (1871), et de FLEISCHER (1874). | 

Le plus ancien travail, celui de CARIO (1881), bien qu’assez préliminaire, souligne 
l'étrangeté de l'embryologie de Tristicha trifaria ` « Das Ei ist hun dadurch besonders 
merkwürdig ». Le point le plus intéressant en est le devenir de la cellule terminale du 
suspenseur qui traverse l'endostome, se renfle considérablement et fonctionne comme 
haustorium. Ce travail a été considérablement précisé par WENT (1908), MAGNUS (1913), 
CHIARUGI (1927, 1933), Razı (1949, 1955), MAHESHWARI (1950), MUKKADA (1963, 1969). 
CHOPRA E MUKKADA (1966), BATTAGLIA (1971), NAGENDRAN (1974) et NAGENDRAN €t 4 
(1976) qui ont étudié diverses Tristichacées. 


De l'ensemble de ces travaux, concordants à l'exception de ceux de RAZI (1949, 1955 ; 
dont les descriptions n’ont été retrouvées par aucun des auteurs ultérieurs, et de n? 
observations, on peut tirer la description suivante : 


— Les téguments externes et internes se développent pratiquement simultanément (ce qu 


n'est pas le cas des Podostémacées). 
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— Il n’y a jamais de double fecondation dans les Podostémiflores. Un gamete male 
fusionne avec l’oosphere mais le second gamète reste dans le tube pollinique tandis que le 
second noyau du sac embryonnaire dégénère et n'aura aucune descendance. II n'y a aucune 
formation d'albumen, méme réduit à une seule cellule. Il s'agit d'un cas très exceptionnel chez 
les Angiospermes, décrit aussi dans des Orchidacées et des Trapacées (BATTAGLIA, 1980). 

— Le zygote se cloisonne transversalement en 2 cellules ; la cellule supérieure, bien que se 
divisant longitudinalement une fois, ne donnera aucune cellule de la plantule car ses dérivées 
dégénèrent. Elles ne subsistent dans l'embryon que comme un croissant plus ou moins écrasé. 

— La cellule chalaziale se divise elle-même en deux. Le noyau inférieur ainsi créé ne sera 
jamais isolé par une cloison et dégénérera. La totalité de l'embryon provient ainsi d'une cellule 
en position moyenne au début de la somatogenése. 

— Son développement suit un processus trés particulier, |’ « Apinagia-type » de 
BATTAGLIA (1971) conduisant à un sac embryonnaire à 4 cellules nucléées et un noyau 
dégénéré. Tout se passe comme s'il n'existait qu'un seul archégone chez les Tristichacées, au 
contraire des autres Angiospermes où la théorie classique de PorscH (1907) voit deux 
archégones adossés. 

— La cellule basale du suspenseur se développe en un syncitium plurinucléé qui peut se 
ramifier, fonctionnant probablement comme haustorium. 

— Les cloisons du nucelle disparaissent tandis que les noyaux se multiplient. Il se forme 
ainsi un ensemble coenocytique occupant la plus grande partie de la trés jeune graine. C'est en 
repoussant cet ensemble, et sans doute à ses dépens, que se développe le jeune embryon (Fig. 3). 
Les auteurs ayant étudié cette famille désignent ce sac coenocytique comme « sac pseudo- 
embryonnaire » ou « plasmode nucellaire » (NAGENDRAN et al., 1976). 

— La plantule se développe trés rapidement, ce qui explique la rareté d'observations sur 
son ontogenése. Les données de JAGER-ZÜRN (1967) coincident parfaitement avec nos 
observations. Le tiers supérieur du jeune embryon provient de la cellule apicale du 
proembryon, se multiplie latéralement de facon importante et donne deux cotylédons ; le tiers 
moyen a une croissance moins forte et se développe surtout en largeur pour donner la zone 
hypocotylédonaire. Le tiers basal, avec quatre grandes cellules pouvant éventuellement etre 
comprises comme des « initiales » de racine et de coiffe, reste totalement inhibé et ne jouera 
aucun róle dans la morphogenése. Une cellule (ou deux) du suspenseur peut persister assez 
longuement, nécrosée sous forme de «tache brune» (SCHNELL & CUSSET, 1963). 

— Cette plantule, qui reste de taille inférieure à 2 mm pour Tristicha trifaria, a, dans un 
premier temps, des cotylédons qui s'allongent nettement, puis se dégagent des téguments 
séminaux. Simultanément des poils unicellulaires apparaissent à son póle basal. Ce sont des 
cellules « épidermiques » qui prennent une grande extension (SCHNELL & CusseT, 1963, PI. I, 
fig. M et L). 

— En un second temps la partie sous-cotylédonaire s'allonge et est munie de poils qui 
apparaissent en direction basifuge. La partie qui les porte peut être considérée comme un 
hypocotyle (RAUH, 1937). Simultanément un petit bouquet de « feuilles » est formé par l'apex 
intercotylédonaire, en disposition spiralée. Ces feuilles ont la méme structure que les 
cotylédons ; leur base possède une nervure peu marquée, mais oü on trouve occasionnellement 
quelques anneaux de lignine. Leurs marges et leur région distale ne comprennent qu'une assise 


cellulaire. Elles n'axillent aucun bourgeon, tout au moins dans les échantillons que nous avons 
examinés 
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Dalzellia ceylanica, d’après MUKKA 


13, 
des stades chronologiques croissants. 


-ZÜRN et original ; 


; 12, Tristicha trifaria, d’après JÄGER 


(1969) et original. Les indices de A à F indiquent 


Fig. 3. — Développement de l'embryon de quelques Tristichacées : 11, Indotristicha ramosissima, d’après CHOPRA 
MUKKADA (1966) 
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Les données de l'embryogénie ont été utilisées par plusieurs auteurs pour reconnaitre la 
place des Tristichacées dans un systéme classificatoire. 

WENT, partisan en 1908 de les placer dans les Rosiflores, fait ensuite une comparaison 
entre leur embryologie et celle de certaines Crassulacées étudiées par son eleve S. ROMBACH 
(1911). Les analogies proposées de facon trés prudente par ROMBACH allaient étre considérées 
comme de véritables homologies par de nombreux auteurs qui, devant la divergence entre les 
solutions dues aux critéres linnéens floraux et les analogies embryologiques, allaient choisir 
exclusivement ces derniéres et placer les Podostémacées sensu /ato dans les Rosiflores bien que 
leurs morphogenéses soient distinctes. Il faut en effet remarquer que c'est la cellule basale du 
suspenseur qui forme l'haustorium des Podostémiflores tandis que dans les Crassulacées 
l'haustorium provient de la cellule basale du proembryon bicellulaire (SOUEGES, 1936). CORNER 
(1976) rapproche cette structure de ce qui est connu «in Piperaceous diversity ». 

L’argument supplémentaire avancé assez timidement par EMBERGER (1960) de l’analogie 
entre les poils cotylédonaires des Tristichacées et des poils de certaines plantules de 
Saxifragacées ne peut être considéré comme solide, ces derniers étant des expansions de 
l’albumen qui manque absolument dans les Tristichacées. 

Les faits embryogéniques actuellement établis, au contraire, nous semblent montrer une 
profonde originalité des Podostemiflorae qui ne peuvent, Sur ce point, être rapprochées 
d'aucun autre super-ordre de Dicotylédones (ou de Monocotylédones). Nous devons constater 
qu'une étude embryologique des Tristichacées ne confirme aucunement les conclusions 
déduites des critéres linnéens stricts mais ne permet pas, non plus, de leur assigner une place 
certaine. 


3. AUTRES CRITERES 


Plusieurs auteurs ont indiqué quelle est l'apparence des grains polliniques des Tristicha- 
cées. Cependant ces travaux déjà anciens n'ont utilisé que le microscope photonique. 
Contrairement à celui des Podostémacées oü existent trés fréquemment des dyades, le pollen 
des Tristichacées est en monades. v» 

Le genre Weddellina a un pollen tricolporoidé, de forme « prolate », à sexine d'épaisseur 
égale à la nexine. Les Tristichacées sensu stricto ont trés généralement été décrites comme 
ayant un pollen polyforé (de 8 à 12 foramens) de forme plus ou moins sphérique, avec une 
sexine finement granulée à granules de l'ordre de 0,8 um (ERDTMAN, 1952 ; BEZUIDENHOUT, 
1964). Cette description a été confirmée par SHARMA et al. (1974) pour Indotristicha 
tirunelveliana, tandis que CHAO (1948) indique une ornementation de «4 papillae » pour 
Dalzellia sessilis. SUBRAMANYAN & SREEMADAVAN (1969) décrivent le pollen de Terniola 
ceylanica (— Dalzellia ceylanica) comme tricolporoide. Tout comme WaRMING (1891), nous 
n'avons observé dans cette espéce, que des grains de pollen à une dizaine de foramens, du type 
habituel des Tristichacées sensu stricto. | T2 

Le super-ordre des Caryophylliflores présente des pollens allant de la structure tricolpee ä 
celle polyporée (WALKER & DoyLe, 1975) et, de ce point de vue, il y aurait une certaine 
confirmation de ce que nous avaient montre les critéres linnéens. Cependant ces structures sont 
tres répandues dans les Dicotylédones et il est certain que des études beaucoup plus précises 
doivent étre conduites avant de voir dans la palynologie des Tristichacées un élément decisif 
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pour leur classement. Un tel travail est actuellement en cours, par les soins de Mme LOBREAU- 
CALLEN. Les premiers resultats montrent une structure originale de la zone columellaire. 


L’anatomie florale, qui permet parfois, bien que sujette à discussion (l’appareil ligneux 
floral est-il « conservateur » ?), de déterminer des ressemblances ou des évolutions, est très 
difficile à décrire dans les Tristichacées. En effet la vascularisation de leurs fleurs est 
extrêmement réduite, bien qu'elles soient aériennes. Ainsi que les auteurs précédents, nous 
n'avons rencontré, dans les nervures florales, que des cellules trés allongées, avec de trés rares 
anneaux faiblement lignifiés, se terminant à leurs deux extrémités en pointes graduelles, sans 
aucune perforation, autrement dit des trachéides. Elles sont, en coupe transversale, presque 
indiscernables des autres cellules de la fleur des Tristichacées, et, en éclaircissement, la rareté 
des anneaux de lignine ne permet pas de suivre leur trajet sans une grande part de subjectivité 
(dans Weddellina squamulosa la distance entre deux de ces anneaux est de l'ordre de 0,8 mm, 
alors que la longueur totale de la fleur avoisine 5 mm). 


La caryologie est pratiquement inconnue. Des comptages déjà anciens indiquent des 
plaques métaphasiques à 20 (Dalzellia ceylanica) ou 40 (Weddellina squamulosa) chromosomes 
de petite taille et plus ou moins sphériques (WENT, 1910, 1926), mais le nombre de base reste 
inconnu. 


Une étude rapide selon la méthode du sérodiagnostic de l'Ecole de Koenigsberg (MEZ & 
ZIEGENSPECK, 1925) a montré que les protéines globales des Tristichacées ne peuvent étre 
rapprochées que de celles de Rosacées, parmi un ensemble Rosales + Hamamélidales + 
Saxifragales + Gunnérales + Fabales + Myrtiflores (KOLZ, 1923). ROEDERER (1930) en tire 
argument pour les placer près d’une hypothétique souche ancestrale commune aux Polycar- 
piques, aux « Ürrosales » et aux « Ürsaxifragales », en un phylum indépendant. Il est bien 
évident que l'analyse de ces protéines devrait être reprise avec des techniques modernes. 


4. CONCLUSIONS SUR LA FLEUR 


Ce qui précède ne nous permet aucune conclusion ferme sur la place des Tristichacées 
dans la classification. Nous sommes devant un dilemme sérieux : ou nous n'envisageons que 
des arguments tirés de la morphologie externe, et, dans un système très artificiel, les 
Tristichacées devraient être rangées dans les Caryophylliflores, ou nous prenons en comple 
l'embryologie et les Tristichacées n'ont aucune place désignée dans le systéme classificatoire 
actuel qui est encore très largement linnéen. 

Ce problème a bien été ressenti par plusieurs botanistes, considérant aussi l'ap 
vegetatif trés particulier des Podostemiflores que nous allons examiner. Ils en ont conclu à là 
grande difficulté de trouver aux Podostémiflores une place adéquate dans la classification. 


pareil 


II. L'APPAREIL VEGETATIF 


Des la premiere vue d’une Tristichacée, on ne peut manquer d’étre frappe par l'étrangelé 
de leur appareil végétatif qui n'évoque aucune autre Phanérogame. L'interprétation de Sa 
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structure en termes habituels est réellement difficile, les divers organes qui la composent ne 
pouvant étre rangés dans les catégories utilisées pour le classement des organes végétatifs. Le 
typologiste TROLL lui-même (1937) écrit au sujet de Dalzellia ceylanica : « Die morphologische 
Analyse ihres Vegetationskôrpers wird hier im wesentlichen von der Entwicklungsgeschichte 
geleitet, ein schônes Beispiel für die grosse Bedeutung, welche die entwicklungsgeschichtliche 
Method für die typologische Untersuchung gewinnen kann. ». 


1. INDOTRISTICHA RAMOSISSIMA 


Suivons donc le développement d'/ndotristicha ramosissima (Wight) Van Royen, d'aprés 
nos observations sur du matériel conservé en alcool qui confirment entiérement le travail de 
WILLIs (1902). 

Les premiers stades de germination sont identiques à ceux figurés pour Tristicha trifaria 
(comparer notre figure 4 et la planche IX, fig. 4 de WILLIS). Aprés la formation d'une demi- 
douzaine de feuilles, la croissance de l'axe primaire cesse. Son extréme base se renfle en 4 à 
7 mamelons, apparaissant de fagon non simultanée, mais dont l'ordre de formation n'a pu étre 
caractérisé. Chacun de ces mamelons correspond au début de la surrection d'un organe dont 
l'ensemble constituera le « thalle » au sens des Systématiciens. Ce dernier terme ayant été 
appliqué à des ensembles de valeur diverse dans les Podostémiflores, nous appelerons ici 
protocorme lensemble des organes latéraux issus de l'axe hypocotylaire d’Indotristicha 
ramosissima. L'acception de a protocorme » est relativement floue : pour TREUB (1884) c'est un 
organe particulier aux Lycopodiacées, alors que GOEBEL (1928) l'emploie pour une production 
de l'hypocotyle des Orchidées. Le point commun est la production tardive, en position latérale, 
par cet organe, de la pousse feuillée adulte. 


Chaque bras protocormial se termine par une cupule fortement dissymétrique à laquelle 
on attribue habituellement une valeur de coiffe radiculaire, seul critére qui ait conduit à 
cataloguer comme racines les bras protocormiaux. On notera cependant que cette coiffe 
« somewhat abnormal » pour METCALFE & CHALK (1950) est telle que le bras est simultané- 
ment climacorhize à sa face topographiquement inférieure et liorhize à sa face topographique- 
ment supérieure (terminologie de VAN TIEGHEM, 1891). Il serait sans doute plus réaliste d'y voir 
simplement le tissu périphérique de l'hypocotyle, distendu par la croissance du protocorme 
qu'il accompagne à la face topographiquement inférieure et déchiré ce qui laisse une solution 
de continuité au niveau de la face supérieure du bras. On notera que Tristicha trifaria ne 
montre aucune sorte de coiffe à cet emplacement. Ajoutons que ces bras sont à symétrie 
fortement dorsiventrale et bilatérale et chlorophylliens ; ils portent deux sortes de productions : 


— A la face topographiquement inférieure, se différencient en deux rangées longitudi- 
nales latérales, des émergences subopposées d'origine exo- et mésogéne, qui restent entiérement 
parenchymateuses, avec une région apicale à plus petites cellules et sans coiffe. Elles sont à 
géotropisme positif et quand elles touchent le support s'étalent en disques oü des cellules 
épidermiques s'allongent en poils se fixant trés solidement au support. On les a désignées 
(WARMING, 1881) sous le nom particulier d'haptéres (Fig. 6). D'aprés WARMING ces hapteres 
«very often branche exogenously». Au moins par leur aspect externe elles ressemblent 
beaucoup aux « Haftscheiben » de Plocamium coccineum (Gigartinales-Rhodophycophytes) 
Qu! ont la méme fonction (GOEBEL, 1884). 
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Fig. 4. — Développement du corps vegetatif d’Indotristicha ramosissima (14) et de Dalzellia ceylanica (15). Coupes 
longitudinales d’un bras protocormial a divers stades de croissance (semi-schématique). 
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— A la face topographiquement supérieure, en deux rangées longitudinales, apparaissent 
des pousses endogénes subopposees faiblement vascularisées par un cordon unique. Ce sont 
ces pousses qui constitueront la totalité de la plante adulte. 


Les hapteres comme les pousses endogenes se forment relativement près de l’apex du bras 
protocormial et se développent de façon basipète. Le bras se ramifie lui-même latéralement, 
pratiquement à angle droit, d’une façon encore non connue, sans pièce axillante. On remarque 
qu'haptéres et pousses endogènes ne se rencontrent, en couples, que vers le milieu du segment 
séparant chaque ramification. 

La morphologie des pousses endogènes est assez complexe. Il apparaît d’abord un axe ne 
possédant aucune feuille axillante d’après nos observations et portant des écailles sans aucune 
vascularisation et à assise cellulaire unique. WILLIS l’a nommé « ramulus ». Sa croissance est 
très rapide, mais cesse bientôt ; ce ramulus est donc à croissance limitée. Il est assez vite caduc. 
Sa vascularisation ne comprend qu’un faisceau unique, très grêle, avec des trachéides à rares 
anneaux de lignine. 

Quand les ramuli atteignent leur taille adulte, « buds may be seen » (WiLLis, 1902) à leur 
aisselle. Il importe de souligner que ces bourgeons sont situés entre le ramulus et la marge 
externe du bras protocormial, c'est-à-dire que l'ensemble feuille + bourgeon a un plan de 
symétrie orthogonal au grand axe du bras protocormial. Ces bourgeons se développent à leur 
tour en pousses feuillées, mais ces pousses sont bien différentes des ramuli. En effet leur 
croissance est importante et n'est arrétée que par la décrue des eaux qui les met à sec. Avant, 
ils peuvent atteindre une longueur de 40 ou 50 cm alors que les ramuli ne dépassent pas 2 ou 
3 cm. Ils sont abondamment ramifiés, toujours par couples superposes. L'élément inférieur a la 
structure d'un ramulus tandis que l'élément supérieur, initié plus tardivement, répete la 
Structure de la pousse feuillee. Nous nommerons la pousse feuillée issue directement du 
protocorme « branche ». Sa structure anatomique est beaucoup plus complexe que celle des 
ramuli et pratiquement identique à celle figurée chez Tristicha trifaria (SCHNELL, 1967, fig. 6), 
avec une protostele, non limitée par un péricycle ou un endoderme, comprenant des trachéides 
à anneaux de lignine espacés et probablement du phloéme, bien que, comme les auteurs 
précédents (WARMING, 1881; WiLLIs, 1902; SCHNELL, 1967) nous n'ayons rencontré aucun 
tube criblé dans cette espèce. Ces branches sont, en début de saison de croissance, 
abondamment recouvertes d'écailles à une seule assise cellulaire et sans nervation quelle qu'elle 
soit, assez rapidement caduques. 


Si nous essayons de ranger ramuli et branches dans des catégories typologiques d’organe, 
leurs rapports de position, leur évolution chronologique et leur comportement physiologique 
nous amènent à considérer que les ramuli sont des feuilles axillantes et les branches leurs 
rameaux axillaires (Fig. 5). Les écailles qu'ils portent seraient alors équivalentes aux écailles de 
Ptéridophytes et à valeur trichomale. Dans cette optique, et malgré leur morphologie externe 
semblable, il conviendrait de ne pas assimiler ces écailles unistratifiées aux feuilles de l’axe 
épicotylé à plusieurs assises cellulaires et vascularisées de façon identique à celle des ramuli. 
Deux arguments supplémentaires viennent à l'appui de cette conception : 


. -— Dans le Weddellina squamulosa GRUBERT (1976) a montré qu'à la place des feuilles de 
l'axe épicotylé du type Indotristicha, on observe de véritables ramuli. I] ne semble pas trop osé 


*n faire l'homologation. 
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— L'architecture des rameaux floraux est compatible avec cette interprétation. Le 
bourgeon floral est à l’aisselle d’un ramulus et le pédoncule uniflore porte vers son milieu deux 
autres ramuli (WiLLis, Pl. VIII, fig. 5). Si l'on accepte que la fleur de l'Indotristicha 
ramosissima possède deux bractéoles transverses, comme celles du Tristicha trifaria et d’autres 
Tristichacées (Tableau 1), on ne peut qu’assimiler ces ramuli aux bractéoles, ailleurs identiques 
aux feuilles de l’axe épicotylé. 


Ces arguments nous amènent à considérer que les ramuli sont l’équivalent des feuilles 
épicotylédonaires et que ces dernières sont différentes des « feuilles» trichomales qui 
recouvrent ramuli et branches. Leur structure n’a pas d’analogue connu dans les Angiosper- 
mes et leur origine endogène sur le bras protocormial est particulièrement originale comme la 
symétrie transverse de l’ensemble feuille-bourgeon. 


Le protocorme d’Indotristicha ramosissima est un organe à géotropisme positif très 
inhabituel dans les Trachéophytes. On peut en rapprocher |’ « Auswüchse der Hypokotylknolle » 
decrit dans quelques Balanophoracées et Rafflésiacées parasites (GOEBEL, 1928 ; RAUH, 1937). 

Il s'agit de «bras» se ramifiant à partir de l'hypocotyle fortement renflé sur lesquels 
apparaissent des bourgeons floraux endogénes (Helosis, Balanophoracées) ou exogenes | 
(Langsdorffia, Balanophoracées). On notera que pour DAHLGREN (1980) « The affinities of the 
Balanophorales are still totally unknown (as for the Podostemonales) ». L'embryologie des 
Balanophoracées, pour ce qui en est connu (FAGERLIND, 1945 ; JoHANSEN, 1950) est d'un type 
extrémement particulier, avec absence de suspenseur et divisions longitudinales prépondé- 
rantes, et ne peut étre rapprochée de celle des Podostémiflores. Elle est « entiérement différente 
de celle que l'on rencontre chez tous les autres Angiospermes » (MESTRE, 1967). Le système de 
«cordons corticaux » des Loranthacées qui a parfois été rapproché des «bras» des 
Balanophoracées (SOLMS LAUBACH, 1868) en différe nettement, comme ontogénie et comme 
structure, d’après les travaux plus récents, discutés par Kunt (1969) et SALLE (1975). Le 

« protocorm » reconnu par TAYLOR (1964) dans les Utriculaires ne semble pas avoir fait l'objet 
d'études morphogénétiques précises et, quoiqu'en pense CROIZAT (1968) pour le groupe 

« Avesicaria » au moins, son homologation au protocorme des Tristichacées reste à prouver, 
d'autant plus que seule la partie épicotylédonaire se développerait chez les Utriculaires ` 
(KUMAZAWA, 1967). Notons que les Utriculaires ont un appareil vegetatif totalement E 
« anormal » et non descriptible correctement en catégories tels qu'on les reconnait pour les | 


Angiospermes. 


rme 


Ce n'est qu'avec de profondes réserves que l'on peut évoquer au sujet de ce protocorl™ 
t, à 


les tubercules épicotylédonaires non ramifiés de certains Peperomia (HILL, 1906, 1907) € 
plus forte raison, les bourgeons hypocotylaires d'origine épidermique que l'on rencontre dans 
de nombreuses familles végétales (CHAMPAGNAT, 1961), ou diverses excroissances répertoriées 
par Croizat (1960 : 1096-1149). Mais les « racines latérales » trés particulières décrites dans 
deux Rhexia (Mélastomatacées) et produisant à partir de bourgeons endogènes la totalité de la 
plante feuillée perennante (HOLM, 1907-1925) seraient a réétudier. 

On sait que plusieurs Helobiales (Alismatiflores) ont des embryons dont la bas 7 
hypocotylaire s’enfle considérablement, ce qui les a fait rapprocher des Lycopodiales (MESTRE, 
1967). Ces bases, à notre connaissance, restent parenchymateuses (« macropodous condition , 
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de DAHLGREN & CLIFFORD, 1982) et ne portent jamais de feuille ni de bourgeon quel qu'en soit 
le type, ni de racine. La «coléorrhize » connue dans quelques Myrtacées (Brıosı, 1882; 
BARANOV, 1957), d'origine hypocotylaire, ressemble beaucoup à ces renflements basaux des 
Hélobiales et peut méme prendre un aspect thalliforme. Cependant, là aussi, la « coléorrhize » 
reste parenchymateuse et ne produit aucun bourgeon. Par contre le « germ tube » se formant 
aux dépens de l'embryon indifferencie des Cistanche tubulosa (Orobanchacées), en position 
moyenne et donnant des bourgeons endogénes qui constitueront toute la plante adulte 
(RANGASWAMY, 1967) pourrait étre compris comme intermédiaire entre protocorme des 
Podostémiflores et coléorrhize des Myrtacées. Bien entendu, il ne s'agit que d'un rapproche- 
ment morphologique ne correspondant sans doute pas à une parente reelle. 

Le postulat d'une extréme réduction, peut-étre de nature néoténique, pourrait conduire 
jusqu'à penser que la structure exceptionnelle des Lemnacées, dont le corps végétatif a été 
qualifié de thalle (CALDWELL, 1899), a quelque parenté avec le protocorme des Podostémi- 
flores. Son origine latérale en position hypocotylaire sur un massif cellulaire allongé oü ne se 
développent ni axe caulinaire ni racine, et la possibilité pour les Lemnacées de se ramifier par 
des « frondes », naissant dans des « poches » et donc d'origine endogéne (GASPARRINI, 1856 ; 
DuraiLLv, 1878 ; LAWALREE, 1943 ; BRUNAUD, 1974), plaident pour cette vue trés hypothé- 
tique, d'autant plus que la « spathelle » des Podostémacées n'est pas trés éloignée physionomi- 
quement de la «small vestigial membranous spathe » (CRONQUIST, 1981) des Lemna. Le 
«sugoir hypocotylaire » du Welwitschia mirabilis qui apparait tardivement au cours de 
l'organogenése au niveau du «collet» (MARTENS & WATERKEYN, 1964) pourrait étre 
l'homologue d'un bras protocormial de Tristichacée. 

Par contre il y a plus d'un siècle que TaEUB (1884) a figuré les stades juvéniles de la 
croissance de Lycopodium cernuum. En morphologie externe sa plantule est indistinguable de 
celle des Tristichacées. Par ailleurs l'étage épibasal de l'embryon se développe latéralement en 
un massif allongé, pourvu de rhizoides et qui portera une pousse feuillée de type habituel : « a 
typical stem with normal leaves and adventitious roots » (EAMES, 1936). Ce massif, défini 
comme protocorme par TREUB, possède des feuilles particulières, les « protophylles » (BOWER, 
1935 : 556). HOLLOWAY (1914) a montré que ces protophylles divergent des microphylles par 
leur absence de vascularisation. C'est un caractére que nous avions retenu en notant l'existence 
de feuilles épicotylaires et de feuilles trichomales dans l'/ndotristicha ramosissima. Le 
protocorme de ce dernier, cependant, présente quelques différences d'avec ce qui existe dans les 
Lycophytes : il est pourvu d'une « coiffe » terminale, dont nous avons vu qu'il est trés douteux 
qu'elle soit une vraie coiffe, et muni d'haptéres. Aussi pensons-nous qu'il est prudent de ne pas 
les homologuer entiérement et d'accepter le concept de protocorme comme uniquement 
descriptif. Reste que le plan structural vegetatif trés inhabituel de l'/ndotristicha ramosissima 
ressemble à celui de certains Lycophytes. , 

. A la mauvaise saison, c’est-à-dire lors de la décrue des eaux, l'ensemble de cet appareil 
vegétatif se dessèche et la plante semble totalement morte. Cependant des que les restes secs et 
Plus ou moins déchirés sont réimbibés par la remontée des eaux une régénération tres 
Importante a lieu. Chaque fragment du protocorme est capable de reprendre sa croissance et se 
comporte alors comme l'un des bras protocormiaux issus de la germination. 
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2. DALZELLIA CEYLANICA 


Nous pouvons retracer la morphogenése de l’appareil végétatif de Dalzellia ceylanica 
d’apres les descriptions de WARMING (1891) (sub nomina Lawia foliosa et Lawia zeylanica), de 
WILLIS (1902) (Lawia zeylanica), de MUKKADA (1969), et d’apres nos observations sur du 
matériel conserve en alcool (Fig. 4). 

Les tout premiers stades sont identiques ä ceux de Tristicha trifaria ou d’Indotristicha 
ramosissima : il se forme une plantule a deux cotyledons, sans racine, avec une demi-douzaine 
de feuilles épicotylédonaires. La difference essentielle réside en la brièveté de la partie 
hypocotylaire qui est plus large que haute, et en la forme en entonnoir à fond bombé de l’apex, 
les feuilles épicotylédonaires étant insérées sur le rebord supérieur, ce qui a des conséquences 
importantes sur la morphogenese. 

En effet l'extension latérale concerne la partie basale de la plantule, comme dans les cas 
précédents, mais aussi l’apex intercotyledonaire. Les bras lateraux sont a valeur double, 
protocormiaux dans leur partie topographiquement inférieure et caulinaires dans leur partie 
supérieure. 

Cette dernière est rapidement revétue de petites feuilles, les «feuilles dorsales » de 
WARMING, non vascularisées, d’une seule assise cellulaire et qui, a notre opinion, sont 
entièrement homologues des feuilles trichomales d’/ndotristicha ramosissima. Par contre les 
« feuilles latérales », justement distinguées par cet auteur, ont une structure plus complexe, 
avec plusieurs assises de cellules et une nervure centrale (qui nous a paru posséder de la 
lignine) entourée d’une assise de grandes cellules claires. Cette structure est celle des cotyledons 
et il nous semble que ces feuilles latérales sont les homologues des feuilles &picotyledonaires 
d'Indotristicha ramosissima et de ses ramuli. 

Tandis que s'allongent les ramifications latérales du Dalzellia ceylanica, l'apex épicotylé- 
donaire, déformé de facon importante, continue à fonctionner et donne de nouvelles feuilles 
«latérales ». Tant que ce processus dure, la plante correspond au stade dénommé « Lawia 
foliosa». Apres un certain laps de temps, cependant, deux modifications se produisent de 
façon concomittante : 


— [apex épicotylédonaire cesse de produire des «feuilles latérales » ; 
— les impetus mitotiques qui ont conduit à la formation des bras latéraux confluent tout 
autour de l'axe primaire originel. 


Il se développe alors un ensemble trés aplati, plus ou moins lobé, à apparence externe 
semblable à un thalle d’Umbilicaria cylindrica (L.) Del. avec, en position marginale, les restes 
des ramifications du type « Lawia foliosa ». Ces derniéres se détachent lors de la sécheresse due 
à la décrue des eaux et l'ensemble plus ou moins discoidal, formé en second lieu, persiste seul. 
C'est ce que l'on a distingué spécifiquement comme « Lawia zeylanica ». Si les modifications 5 
produisent précocément, la forme résultante a été désignée comme variété gardneriana par 
WILLIs, si elles sont tardives la marge du a thalle » apparait plus découpée ` c'est la variété 
parkiniana de WiLLis. En réalité il s'agit seulement de stades de croissance avec de legeres 
variantes quantitatives. 
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A partir de ce complexe protocormio-épicotylaire, se forment des pousses végétatives et 
des pousses florales. 

Les « pousses vegetatives », comme dans Indotristicha ramosissima, sont endogénes. Elles 
naissent assez profondément dans le complexe basal, 4 à 6 assises cellulaires en dessous de la 
surface topographiquement supérieure, et viennent au jour par la rupture, qui nous a paru 
purement mécanique, de ces assises. Elles restent trés courtes et leur apex arrive à peine au 
niveau de la face supérieure du thalle. Un grand nombre (jusqu'à une cinquantaine) de feuilles, 
en une touffe trés dense, y prend naissance. Elles sont à une seule assise cellulaire avec une file 
médiane de cellules plus allongées, et en tous points semblables aux « feuilles dorsales » de 
WARMING, auxquelles nous attribuons une valeur trichomale. Ces « pousses végétatives » sont 
l'équivalent des ramuli d’Indotristicha ramosissima. Comme eux, elles ont probablement valeur 
de « feuilles latérales » épicotylédonaires. Il est à noter, à l'appui de cette interprétation, que 
ces « pousses » ne sont axillées par aucune piéce. Topographiquement on remarque (fig. 2, 
pl. XI de WırLıs et nos observations), qu'elles sont toujours situées entre les nervures du 
complexe latéral, c'est-à-dire dans le prolongement des sinus entre les bras protocormio- 
épicotylédonaires. Cette position est évidemment favorable à leur assimilation aux « feuilles 
latérales ». WILLIS signale avoir rencontré « only very rarely indeed » des fleurs sur ces 
“pousses végétatives ». Pour notre part, comme WARMING, nous n'en avons observé qu'au 
voisinage immédiat d'une « pousse végétative » en position de piéce axillante (fig. 29 H de 
WARMING, 1891). 

Les fleurs sont toujours isolées. Elles naissent prés de la marge du complexe latéral, de 
facon endogéne, et trés profondément dans le thalle. En effet elles proviennent de la partie 
protocormiale du bras complexe, et, pour sortir à l'extérieur, traversent la partie topographi- 
quement supérieure et ontogéniquement épicotylédonaire. Les pousses florales sont axillées, en 
direction transverse, par un ramulus, et du cóté extérieur sont bordées par des feuilles latérales 
issues de la partie épicotylédonaire. Quand elles deviennent visibles en morphologie externe, 
on observe d'abord un accroissement localisé du thalle qui forme un mamelon densément 
recouvert de feuilles trichomales, entourant en cupule l'ébauche florale. L'ensemble est 
fortement dissymétrique, la marge de la partie supérieure, qui porte les feuilles latérales, étant 
entrainée par cette croissance. Le périgone floral de 3 piéces est recourbé en capuchon par 
dessus les piéces sexuées, mais ces piéces ne sont aucunement coalescentes et le schéma 8 de la 
planche XIII de Wirus, repris dans tous les Traités de Systématique par l'intermédiaire 
qd’ ENGLER (1930) notamment, est erroné sur ce point de fagon trés facheuse car il figure ainsi 
une spathelle, formation caractéristique des Podostémées et des Lacidées, mais inconnue dans 
les Tristichacées. Nous n'avons pas observé de bractées membraneuses sur le pedicelle floral. 

L'appareil végétatif de Dalzellia ceylanica présente ainsi une structure particulièrement 
anormale dont nous ne connaissons aucun équivalent dans les Trachéophytes. On peut 
Cependant considerer qu'il dérive d'une architecture analogue à celle que nous avons vue dans 
Indotristicha ramosissima, plus primitif sur ce point. 


3. WEDDELLINA SQUAMULOSA 


Cette Tristichacée, qui ne se rencontre que sur le vieux bouclier des Guyanes, a une 
Morphologie assez différente de celle d’Indotristicha ramosissima. Tout d'abord, à la 
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germination, au-dessus de 2 cotylédons du type habituel des Tristichacées, se forment quelques 
éléments épicotylédonaires à structure de ramulus. Ils ont été bien figurés par GRUBERT (1976, 
fig. 5). On note, qu’en plus des feuilles trichomales, ils portent des bouquets de pièces filiformes 
insérées sur un axe grêle, connues depuis GOEBEL (1891) comme organes branchiaux 
(« Kiemenorgane ») et homologuées par lui aux écailles de la pousse florale. 

Un protocorme, dont on voit les tout débuts sur la figure 5 c de GRUBERT, se développe 
ensuite de là façon habituelle chez les Tristichacées. Il faut noter qu'on n'y a jamais observé de 
« coiffe » terminale (GOEBEL, 1891 ; WÄCHTER, 1897). Sa symetrie est bilaterale de facon nette 
et il est muni d'haptéres sur 2 rangées à sa face topographiquement inférieure, souvent 
confluents en 2 ailes à leur base. Sur des bras protocormiaux différents se développent des 
pousses florales et des pousses végétatives, trés dissemblables d'aspect. Les deux naissent en 
deux rangées latérales à la face topographiquement supérieure du protocorme et de fagon 
endogène, ainsi que dans les autres Tristichacées ; mais les pousses feuillées, qui atteindront 
une grande taille (jusqu'à 60 cm), sont beaucoup plus distantes entre elles que les pousses 
florales qui ne dépasseront pas 5 ou 6 cm. 

Les pousses feuillées sont axillées, en position transverse, par des feuilles à structure de 
ramulus qui semblent rapidement caduques et ne persistent qu'exceptionnellement quand les 
pousses sont assez développées pour étre récoltées (exsiccata Sastre 6201 et Cremers 5949). Ces 
ramuli différent peu de ceux d'/ndotristicha ramosissima. 

La pousse feuillée est trés densément munie d'organes divers qui rendent presque non 
analysables les pousses jeunes mais tout s'éclaire lorsque l'on considére la portion moyenne 
d'une pousse, assez ágée pour que la croissance intercalaire ait écarté les divers éléments et 
assez jeune pour que la caducité des organes foliacés ne les ait pas encore fait disparaitre. 

A chaque bifurcation on note l'existence de 3 écailles, beaucoup plus grandes que les 
autres qui sont dispersées sans ordre apparent, en position constante : l'une est en position 
axillante du rameau latéral et les deux autres, trés légérement plus hautes le long de l'axe 
porteur, encadrent la précédente. Bien que nous n'ayons jamais observé de vascularisation 
dans ces piéces, on ne peut manquer de noter qu'elles occupent exactement la position d'une 
feuille axillante et de ses stipules latérales dans les Dicotylédones habituelles. 

Par ailleurs, sur deux orthostiques qui semblent dans le plan de ramification du systeme 
des rameaux feuillés, il existe de nombreuses rosettes de « branchies ». Un examen plus precis 
montre que : 


— Ces «rosettes» sont, en réalité, insérées sur un axe trés court mais constant; . 
— elles sont toujours encadrées par 2 écailles de petite taille et de forme entiére, et non à 
l'aisselle d'une écaille comme VAN ROYEN (1951) l'affirme. 


La structure des rameaux est donc assez différente de celle observée dans Indotristicha 
ramosissima. Essayons-en une comparaison qui ne peut étre qu'hypothétique (Fig. 6) : 


— Les homologues des ramuli de l'Indotristicha seraient les grandes écailles axillant les 
rameaux latéraux du Weddellina bien qu'elles ne soient pas vascularisées. Ces écailles auraient 
alors une méme valeur que les feuilles épicotylédonaires les premières parues et que les feuilles 
axillant, sur les bras protocormiaux, les pousses feuillées. 

— Les « petites » écailles, en ordre dispersé sur les rameaux, seraient homologues 
feuilles trichomales des autres Tristichacées. Cette homologie semble trés probable. 
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— Les « branchies » filamenteuses seraient sans homologues dans les autres Tristichacees. 
Par contre, elles sont assez fréquentes dans les Lacidées. Dans une perspective darwiniste, on 
peut y voir un appareil destiné ä augmenter la surface foliaire de ces plantes et donc leur 
assimilation chlorophyllienne (GOEBEL, 1891). Il semble que la position constante de l'insertion 
basale de ces touffes branchiales entre 2 « petites » écailles conduise à considérer que ces 
écailles-ci font partie intégrante de la structure branchiale. Sa partie médiane ramifiée évoque, 
par sa physionomie et sa structure, les paraphylles de certains Bryophytes. 


La pousse florale, non ramifiée, est beaucoup plus simple. Elle porte de 4 à 10 écailles, 
entières et involutées, éventuellement à considérer comme bractées ; elles présentent un cordon 
axial de cellules allongées sans que nous ayons réussi à observer de trace de lignification. Leurs 
homologues sont trés probablement les ramuli ou les «grandes écailles» des rameaux 
végétatifs de Weddellina, les bractées écailleuses de plusieurs autres Tristichacées (voir plus 
haut) et les ramuli d'Indotristicha ramosissima. 


4. AUTRES TRISTICHACÉES 


Il faut reconnaitre que nous ne savons rien des premiers stades de la germination de 
Tristicha australis, Indotristicha tirunelveliana, Malaccotristicha malayana, et des trois autres 
Dalzellia asiatiques. La germination de Tristicha trifaria est absolument identique à celle 
d'Indotristicha ramosissima, à la seule exception, déjà notée (WARMING, 1881 ; GOEBEL, 1891 ; 
GAFFIER, 1932), d'une absence totale de « coiffe ». 

Une fois les bras protocormiaux édifiés, toutes les Tristichacées se comportent de la méme 
facon, celle que nous avons décrite dans /ndotristicha ramosissima, à l'exception de Dalzellia 
ceylanica (voir plus haut). Toutes forment des haptéres, mais seulement à la base des bras 
protocormiaux de I’ Indotristicha tirunelveliana dont la partie distale ne se fixe pas au substrat 
et flotte librement, différence probablement de valeur assez faible. Elles possédent des ramuli, 
qui, comme nous l'avons vu plus haut ne rentrent pas dans les diverses catégories d'organes 
habituellement utilisées par les systématiciens, et pour cela ont été décrits comme « leafy 
Shoots » (SHARMA et al., 1974), « side shoots » (Aston, 1973), « ramuli foliiferi » (DRANSFIELD 
& WHITMORE, 1970), «branches raméales fort courtes» (Sr HILAIRE, 1824), « pinnules » 
(PERRIER, 1929), ou « branches habituelles » (CHAO, 1948), les « branches occasionnelles » 
correspondant aux rameaux véritables (nos branches). 

Les écailles trichomales qu'ils portent proviennent, dans le seul cas où une étude de l'apex 
d un ramulus a été faite (Fig. 6), du recloisonnement d'une cellule épidermique unique, — ce 
qu! n'est pas le cas de leurs feuilles épicotylédonaires (CARIO, 1881, fig. 15) —, et confirme leur 
Valeur différente. 

Les branches, au sens défini plus haut, sont axillées par des ramuli, qu'elles soient florales 
OU végétatives. WARMING (1881-1901) dans son étude particuliére du Tristicha trifaria (il faut 
mettre en synonymie ses Tristicha hypnoides et Tristicha alternifolia) a justement insisté sur 
cette superposition. Elle nous a paru constante dans les Tristicha trifaria (Fig. 5) et Tristicha 
“ustralis dont nous avons observé plusieurs populations sur le terrain, comme dans les autres 
“speces, à l'exception de la subsp. pulchella du Tristicha trifaria. Dans cette sous-espèce, les 
Pousses florales sont axillees par des pièces assez grandes, presque linéaires, souvent 
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cordon longitudinal du thalle 


déchirure superficielle 
ramulus axillant 


due ä la croissance 


ramulus premiere feuille 
\ Le eordon 





"épiderme" libéro-ligneux 


haptére poil haptere mésogéne 
niveau intergemmaire niveau gemmaire 


Fig. 5. — 16, coupes transversales d'un bras protocormial de Tristicha trifaria aux niveaux gemmaire et intergemmaire 
(semi-schématique). 


obscurément tridentées à leur extréme base et bien différentes des feuilles trichomales de cette 
espéce. Ces piéces sont manifestement homologues des ramuli. 


Il nous faut insister sur la structure particuliere du Tristicha trifaria (Fig. 6). Les ramuli 
nés directement sur les bras protocormiaux sont munis à leur base de 2 grandes écailles, « fait 
trés facilement constatable » (GAFFIER, 1932), considérées comme stipules par PERRIER (1929) 
et GAFFIER. | 

Sur les branches axillées par ces ramuli basaux, dans quelques échantillons récoltés il y à 
plus d’un siècle ( Boivin 2363, Baron 3352) les ramuli axillant les rameaux de la pousse feuillée 
sont accompagnés à leur base par deux autres ramuli en position « stipulaire », et dépourvus 
d’ecailles. Dans environ 5 % des ramifications que nous avons examinées (plusieurs centaines) 
on observe deux écailles assez grandes à cet emplacement, décrites comme « 2 grandes stipules 
latérales » par PERRIER (1929). Dans la grande majorité des bifurcations, une seule de ces 
écailles est présente ; elle a été interprétée comme « Tragblatt » par JAGER-ZURN (1970) qui €” 
souligne la position très anormale et parle à son sujet de singularité (« Besonderheit »). Dans 
environ 10 % des cas, il n’existe aucune de ces écailles pas plus que de ramulus latéral. On peut 
observer facilement sur le méme rameau la présence simultanée de deux ou d’une seule écaille 
latérale, par exemple sur le type méme de l'espèce. 

Il semble ne faire aucun doute qu'il y a complete homologie entre les ramuli 
écailles situées dans une position identique. Cette homologie est à mettre en paral 
que nous avons faite précédemment pour Weddellina squamulosa entre ramulus et 
axillant les rameaux latéraux. s 

La pousse florale a la structure de celle d’Indotristicha ramosissima à l'exception e 
bractéoles florales. Dans l7. ramosissima elles sont sous l'apect de ramuli, alors que dans 
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Fig. 6. — Schéma de la ramification de Tristicha trifaria (17 et 18), de Weddellina squamulosa (19) et de Dalzellia 
ceylanica (20), montrant les homologies entre pieces foliacées latérales. 


Tristicha trifaria et australis, Malaccotristicha malayana et Dalzellia sessilis elles presentent 
l'apparence de feuilles épicotylédonaires dont nous avons vu qu'elles sont l'homologue des 
ramuli. 


L'ensemble de ces comparaisons confirme la généralité de la structure décrite dans 
Indotristicha ramosissima chez les Tristichacées, à l'exception des cas particuliers de Dalzellia 
ceylanica et Weddellina squamulosa. Elles mettent aussi bien en évidence l'interchangeabilité 
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entre les structures de type ramulus et de type feuille épicotylédonaire et leur difference d’avec 
les feuilles trichomales. 


5. CONCLUSIONS 


L’examen rapide auquel nous venons de proceder souligne l'étrangeté des Tristichacées 
parmi les Angiospermes, à l'exception des Podostémacées oü des structures homologues ou 
analogues existent, et, malgré ses variantes, la constance de leur architecture végétative (Fig. 6): 


— La racine primaire n’existe pas. 

— La partie épicotylédonaire, après avoir donné quelques feuilles (ou des ramuli pour le 
Weddellina squamulosa), cesse toute croissance et ne se ramifiera pas. 

— Un protocorme se développe en plusieurs bras latéraux a partir de la région 
hypocotylédonaire. Leur extrémité est revétue d’une ou deux assises externes de la zone 
hypocotylédonaire, entraînées par la croissance des bras. Dans certains cas, ces assises se 
déchirent à la face topographiquement supérieure et on observe une structure qui a souvent été 
interprétée comme une coiffe radiculaire. 

— Ces bras protocormiaux, à symétrie bilatérale et chlorophylliens, portent 4 rangées 
d’organes : 2 rangées, topographiquement inferieures, d’émergences méso-exogènes entière- 
ment parenchymateuses qui fonctionnent comme organes de fixation, les haptères ; 2 rangées 
latérales, supérieures, de ramuli endogènes axillant transversalement des bourgeons eux aussi 
endogènes. 

— Les ramuli, sans équivalent dans le monde des Angiospermes, sont formés d’un axe 
avec un faisceau unique, portant sur 2 à 4 rangées, selon les espèces, des écailles trichomales ; 
ils peuvent être remplacés par des écailles, plus grandes que les écailles trichomales, à position 
constante (Weddellina squamulosa, Tristicha trifaria subsp. pulchella). A 

— Ils sont parfois (quelques Tristicha trifaria) accompagnés de 2 autres ramuli, 4 
l'emplacement habituel des stipules; ces derniers sont remplacés le plus souvent par des 
écailles, identiques aux écailles axillant les ramuli (la plupart des Tristicha trifaria, Weddellina). 
En général ces éléments latéraux manquent (quelques Tristicha trifaria et les autres 
Tristichacées sauf Weddellina). 

— Les bractéoles florales se présentent indifferemment sous forme de ramuli ( Indotris- 
ticha ramosissima), d'écailles ( Weddellina squamulosa, Malaccotristicha malayana, Dalzellia 
sessilis, Tristicha australis) ou manquent complétement ( Indotristicha tirunelveliana, Dalzellia 
spp.). 
— Les branches endogenes se ramifient de fagon monopodiale, évidente quand on tient 
compte des ramuli et des écailles homologues. 

— Dans le seul genre Weddellina des « branchies » sur 2 rangées longitudinales, chacune 
encadrée par 2 petites écailles, semblant à valeur trichomale, ornent les feuilles et les rameaux. 

— Dalzellia ceylanica, apparemment très different des autres Tristichacées, a cependant le 
même plan structural. Il diffère par une extension plus grande de la zone de croissance qu! 
englobe, en hauteur, la région épicotylédonaire, et secondairement, en direction tangentielle, 
par une coalescence des bras protocormiaux, ce qui donne une structure discoidale. De dn 
les bourgeons sont abrités dans des cupules se formant à partir de la face topographiquemen 
supérieure des bras protocormiaux, à valeur épicotylédonaire. 


Si l'on compare ce plan structural avec celui des autres Trachéophytes, on constate ` 





| 
| 
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— que les Lycophytes présentent parfois des protocormes analogues à ceux des 
Tristichacées et que, dans les Angiospermes, des expansions latérales de l’hypocotyle existent 
çà et là, dans des familles à positions taxonomiques très diverses. Il est cependant très difficile 
de leur assimiler les bras protocormiaux des Podostémiflores. 

— qu'il n'existe rien de comparable aux ramuli ailleurs que chez les Podostémiflores. On 
ne peut les homologuer à des feuilles de type Angiosperme que d’aprés leur position constante 
comme piéces axillantes de rameaux; il en est de méme pour les ramuli en position 
« stipulaire » ou « bractéolaire ». Cette assimilation passe sous silence la position constamment 
transverse, sur les bras protocormiaux, du bourgeon axillé et leurs origines endogénes. 

— que deux catégories d'écailles existant dans les Tristichacees ont peut-étre des 
homologues plus assurés : les écailles trichomales sont fréquentes dans les Trachéophytes ; les 
écailles non vascularisées remplagant positionnellement les ramuli évoquent les stipules ou les 
bractées « réduites » que l'on rencontre assez fréquemment dans les Dicotylédones (Brassica- 
cées...), mais il s'agit d'organes tellement peu développés qu'il est bien difficile d'assurer des 
homologies quelconques à leur sujet. 

— que les «branchies» n'ont, à notre connaissance, aucun équivalent dans les 
Trachéophytes autres que les autres Podostémiflores. 


Par l'ensemble des caractéres qui singularisent leur appareil végétatif (protocorme, ramuli, 
haptéres, branchies) les Podostémiflores sont trés à l'écart parmi les Angiospermes actuelles. 
Comme l'a écrit GOEBEL (1928) : « Die Pflanze hat sich also von dem sonst geltenden Schema 
der Organbildung frei gemacht». Rien dans l'appareil végétatif ne peut confirmer leur 
rapprochement avec les Caryophylliflores où leur fleur conduirait à les placer, ni avec les 
Rosiflores, comme le critére embryologique pouvait éventuellement le suggérer. 


III. ANATOMIE ET PHYSIOLOGIE 


Les particularités de l’anatomie des hydrophytes sont très généralement interprétées 
Comme des adaptations à la vie aquatique correspondant à une physiologie particulière. 
L’anatomie des Podostemiflores a fait l’objet de diverses synthèses (SOLEREDER, 1908 ; ENGLER, 
1930 ; METCLAFE & CHALK, 1957 ; SCHNELL, 1967 ; SCULTHORPE, 1967 ; VAN STEENIS, 1981) 
Souvent avec des données originales, et d'articles parfois importants (CARIO, 1881 ; WARMING, 
1881 ; GOEBEL, 1891 ; WACHTER, 1897 ; Wırıs, 1902 ; MATTHIESEN, 1908 ; WENT, 1910, 1912, 
1924, 1926; CHoDAT & WisCHER, 1917; GAFFIER, 1932; STEUDE, 1935 ; JAGER-ZURN, 1970; 
G. Cusser, 1975). De ces &tudes et de nos propres observations, nous pouvons retenir les 
Points suivants : 


— Il n'y a pas de lacune intercellulaire et seulement de rares méats (SCHNELL, 1967) dans 
les Tristichacées. Les seuls espaces intercellulaires connus dans les Podostémiflores existent 
dans les genres à fleur évoluée, Apinagia et Rhyncholacis. Il s'agit là d'une particularité très 
Singulière pour des plantes aquatiques, « the system of air-filled lacunae » (SCULTHORPE, 1967) 
etant considéré comme essentiel pour «aeration and respiration in submerged. organs » 
(Sırton, 1945, 1957). Par contre, ainsi qu’il est habituel pour les plantes aquatiques, les 

ristichacées ne sont pratiquement pas cutinisées. Nos essais de coloration avec le Soudan IV 
Ont été négatifs. Parallèlement PANNIER (1960) a prouvé que Tristicha trifaria a une 
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consommation en oxygene exceptionnelle «the highest value ever measured in aquatic 
plants ». L’absence d’espace intercellulaire empéche cependant que l’oxygene « tends to come 
out of solution and accumulate in the intercellular spaces » (SCULTHORPE, 1967), les lacunes 
aérifères servant de réservoir à oxygène (Conway, 1940 ; LAING, 1940). Les Tristichacées sont 
donc, de ce point de vue, à considérer dans l'interprétation classique des hydrophytes comme 
particuliérement mal adaptées à la vie aquatique. « Leur aération est assurée par l'agitation de 
l'eau et par la minceur de leurs organes, la petitesse générale de leurs appareils » (CHODAT, 
1936). 

Depuis ARENS (1936) on sait que les hydrophytes se procurent le carbone nécessaire à 
partir de 2 sources : le dioxide de carbone libre et les bicarbonates dissous dans le milieu. 
PANNIER (1960) a étudié cette question pour Tristicha trifaria. Il résulte de ses travaux que 
Tristicha est incapable d'obtenir du dioxide de carbone à partir des bicarbonates, et il en est de 
méme pour les Podostémacées examinées. 

Ce comportement physiologique est trés étrange. RuTTNER (1953, 1962) a classé les 
autotrophes en 2 groupes : le premier comprend les plantes aériennes et les bryophytes 
aquatiques ne pouvant utiliser que le dioxide de carbone libre et le second les trachéophytes 
aquatiques et les algues, capables de se servir simultanément du dioxide de carbone libre et des 
bicarbonates. A ce point de vue, les Podostémiflores se comportent non comme des 
trachéophytes hydrophytiques, mais comme des plantes aériennes ou des bryophytes 
aquatiques. 

Une autre particularité des Podostémiflores est l'existence, à l'intérieur des cellules, 
d'éléments conchoidaux d'opale, silice amorphe avec de l'eau d'absorption, habituellement 
dénommés concrétions siliceuses ou « silica-bodies ». Ces éléments sont parfois trés ramifiés 
avec des bras qui atteignent et méme repoussent la paroi dans les cellules âgées. Il ne nous a 
pas paru qu'ils prennent naissance de fagon pariétale et nous rejoignons là des observations de 
CARIO (1881), et non l'opinion de WARMING (1881). Ils sont particulièrement nombreux dans 
l'assise sous-épidermique du protocorme (GAFFIER, 1930, fig. 30). Cependant comme SCHNELL 
(1967) nous les avons aussi rencontrés en abondance en position plus interne le long des 
faisceaux, en localisation « péristélique ». 

Traditionnellement, depuis WARMING (1881) on y voit une « véritable cuirasse ». Cette 
opinion nous parait moins assurée qu'on ne le dit d'ordinaire. Il est difficile de voir comment 
une rigidité quelconque pourrait étre apportée par des grains d'opale, non reliés les uns auX 
autres et non attachés, pour la quasi-totalité, aux parois cellulaires. Bien au contraire, Cê 
véritable sable interne, dans des tissus violemment agités par le flux des cascades ou des 
rapides, nous semble un élément concourant à la dilacération de ces tissus. Leur présence ne 
nous parait pas étre le résultat d'une adaptation darwinienne, mais bien plutót à lier à la 
physiologie de ces plantes ` « elle gagnerait à être étudiée en relation avec leur métabolisme €t 
avec la composition des eaux oü elles vivent» (ScHNELL, 1967). Sur ce dernier point 
remarquons que la distribution géographique des Tristichacées montre de façon évidente 
qu'elles n’existent absolument pas dans des régions calcaires ou marneuses où les eaux fluviales 
sont chargées en ions alcalins. Peut-être faut-il rapprocher cette accumulation interne en silice 
et leur impossibilité d’utiliser les bicarbonates de leur caractère de silicoles strictes. Cependant 
des grains de silice amorphe, semblant tout-à-fait comparables, existent dans diverses familles 
de Commelinales (TOMLINSON, 1969) et dans les Chrysobalanacées (METCALFE & CHALK, 
1950), où on ne saurait les lier à une physiologie d’hydrophyte. 
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Fig. 7. — gë -— 
18. 2 : Anatomie de Tristicha trifaria : 21, coupe longitudinale de l'apex d'un ramulus ; 22, coupe transversale de la 
(ges médiane d'un ramulus : 23, coupe longitudinale de l'apex d'une branche, d'après CArıo, 1881 (sub nomen 
risticha hypnoides) : 


gës no 24, coupes transversales d'une jeune écaille vascularisée ; 25, coupe longitudinale d'une écaille 
vascularisée ; 26, coupe transve 


(eaten: rsale du centre d'une écaille vascularisée âgée. (Les indices a et b désignent 
Pectivement le tiers supérieur et 


le tiers inférieur de la piece). 





Fig. 8. — Stomates du Weddellina squamulosa. 


— Il n'avait jamais été observé de stomates dans les Podostémiflores et les auteurs 
modernes considérent qu’il s’agit d’un caractére « normal » pour des hydrophytes. En realite, 
s'ils semblent manquer constamment dans les Angiospermes d'eau salée ou saumátre 
(SCULTHORPE, 1967), leur présence, bien qu'ils soient quantitativement rares, est quasi 
constante dans les hydrophytes continentaux (COSTANTIN, 1886 ; ASKENASY, 1870 ; BORODIN, 
1870 ; SAUVAGEAU, 1891, et les auteurs cités par SCULTHORPE, 1967, p. 114), sur les organes 
aériens. Il faut noter que les organes des Podostémiflores développés ailleurs que sous l'eau, ce 
qui est le cas des branches florales et d'individus assez fréquents en périphérie des populations, 
au contraire, sont toujours considérés comme dépourvus de stomates. Nous en avons 
cependant rencontré, aprés des recherches minutieuses, 4 dans Weddellina squamulosa ou ils 
n'étaient pas connus : « Spaltóffnungen fehlen vollstándig » (WACHTER, 1897), l'un sur une 
bractée de pousse florale, les autres prés de l'extrémité supérieure d'un sépale, tous 4 à la face 
abaxiale (— dorsale) (Fig. 8). Leur structure était la méme, anomocytique, mésopérigène, avec 
le grand axe orienté parallélement au grand axe de l'organe, 2 cellules de garde arrondies, 
légérement saillantes au-dessus de l'épiderme et une chambre sous-stomatique occupant 
presque toute la profondeur du mésophylle. Malheureusement le type anomocytique est 
fréquent et ne permet aucune conclusion d’ordre classificatoire. On le considere comme 
primitif (Guvor, 1985). Les stomates que nous avons observés sont pratiquement identiques à 
ceux des Anthoceros (BOWER, 1935, fig. 8; GOEBEL, 1928, fig. 656). 


— La lignification des cellules des Tristichacées n'est pas rare. Pratiquement toutes ks 
stéles importantes, du protocorme et de la hampe florale, sont entourées d'une gaine ligni" 
(SCHNELL, 1967, fig. 6; WILLIS, 1902, Pl. IX, fig. 1; Pl. XIII, fig. 4; WACHTER, 1897, fig- 10). 
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D'après WENT (1924, 1929) il s’agirait, pour les pédoncules floraux de deux Podostémacées, de 
gaines de collenchyme qui se lignifieraient quand les pédoncules émergent a la descente des 
eaux. Un telle lignification secondaire du collenchyme n’est pas rare dans les Angiospermes 
(DUCHAIGNE, 1955). Pour les protocormes des Tristichacées, il faut insister sur le fait qu’elle se 
produit dans des organes entierement immergés. 


— De fagon contraire, les éléments vasculaires des Tristichacées, comme ceux des 
Podostémacées, sont extrêmement réduits et peu lignifiés. Comme les autres auteurs, nous en 
avons remarque leur trés faible et difficile coloration par les réactifs de la lignine. Il ne s’agit 
probablement que de protoxyleme, quel que soit l’äge de la plante, avec une importante lacune 
de résorption des premiers éléments formés considérée par STEUDE (1935) comme canal 
aérifère. Cette interpretation nous parait sujette ä caution. 

Aprés macération dans l'acide chromique les éléments vasculaires observables sont 
toujours des trachéides, à extrémités effilées, d'une longueur comprise entre 90 et 250 um, à 
ornementation annulaire ou spiralée. Aucun élément de vaisseau n'a pu étre mis en évidence. 
Au cours de la croissance ces trachéides sont fortement étirées (« stretching o d'EsAu, 1965), 


et, dans les parties ágées, elles ne restent reconnaissables qu'aux anneaux deformes de lignine 
rencontrables cà et là. 


— Les synthéses publiées (GOEBEL, 1930 ; METCALFE & CHALK, 1957 ; ScHNELL, 1967) 
affirment que le phloéme des Podostémiflores ne posséde pas de tubes criblés. En réalité il 
existe dans les Tristichacées comme dans les Podostémacées des cribles, rares, mais bien 
caractérisés. Ils ont été figures par WÄCHTER (1897, fig. 10), Romano & Dwyer (1971) et 
G. CUSSET (1975), WARMING (1881) les représente plusieurs fois (fig. 16 et 19, Planche III), 
ainsi que des cellules compagnes (fig. 20, Planche XI; fig. 9, Planche SI: A 
WARMING a également remarqué (Planche II, fig. 19) du « liber mou avec pores distincts 
€s parois des tubes criblés, cas qui n’a été observé qu'une fois ». L'existence possible de 
Pores sur les parois latérales apparaît comme une caractéristique primitive pour des 
Angiospermes herbacées (Esau, 1965b). 


Sur | 


. . Une importante accumulation d'amidon s'observe facilement à peu près dans 
n Importe quel organe des Podostémiflores sous forme de grains arrondis de 10 à 20 um de 
diamétre, avec un gros hile central. COMBES (1946) a montré que dans les hydrophytes les 
* issus sont moins riches à la fois en sucres solubles, en amidon et en glucides membranaires » 


Ihe dans les plantes terrestres. La encore les Podostémiflores se comportent comme des 
Plantes aériennes. 


Au point de vue anatomie topographique les bras protocormiaux des Tristicha, 
In Olristicha et Weddellina sont parcourus longitudinalement par deux cordons ligneux, 
Proches mais jamais confondus. La totalité de ce xyléme provient des feuilles latérales (ou des 
ramuli) et de leurs bourgeons axillaires qui émettent de petits faisceaux orthogonaux à la 
marge du bras, puis confluant longitudinalement. Ainsi il n'existe, à notre connaissance, 
aucune Vascularisation propre au bras protocormial sensu stricto. Dans une Podostémacée, 
Thelethylax minutiflora (G. Cusset, 1975) nous avions rencontré un fait identique. Correlative- 
Ment le « départ » des traces foliaires et gemmaires des cordons longitudinaux se produit sans 
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création de bréches foliaires et gemmaires. On ne peut cependant déduire de cette absence seule 
que les bourgeons raméaux ou méme les feuilles latérales ou les ramuli ont valeur de 
microphylle. 

Dans le Dalzellia ceylanica la partie protocormiale du bras complexe (voir plus haut) 
présente exactement la méme structure. Cependant ä la vascularisation des feuilles latérales 
issues de sa partie épicotylédonaire correspondent des traces foliaires de faible diametre, a 
lignification peu marquée et à protoxyleme à épaississements en anneaux très espacés. La 
figure | de la planche XI de WILLIs (1902) montre l’un de ces faisceaux à un emplacement sans 
anneau lignifié. Son interprétation : «it consists of a few small cells of which the upper are 
apparently of phloem nature, the lower xylem » est parfaitement correcte. 

Chaque fois que le phloéme a pu être reconnu sans ambiguïté dans les « thalles » des 
Podostémiflores il a constamment été vu en position superposée au xylème. Aucune 
observation n'y est contraire. Cette superposition est un argument de poids pour ne pas 
assimiler les bras protocormiaux à des racines et il paraît surprenant que personne ne l'ait 
relevé jusqu'à présent. A tout prendre, l'interprétation par TULASNE (1852) de ces bras comme 
rhizomes avait plus d'arguments pour elle. 


Dans le seul genre Weddellina chez les Tristichacées, mais aussi dans plusieurs genres de 
Podostémacées (GOEBEL, 1930), on observe dans les bras protocormiaux de longs canaux 
bordés de petites cellules allongées et renfermant un liquide visqueux, jaunátre à l'état frais 
d'aprés WACHTER (1897) et qui n'a pas été étudié. Ces canaux schizogénes semblent non 
ramifiés. 

En contraste avec la structure fortement bilatérale des bras protocormiaux, les branches 
feuillées ou florales et les pédicelles floraux présentent une allure centrique quand ils sont 
adultes. Une opportune discussion de cet aspect a été faite par SCHNELL (1967) dans le cas 
général des Podostémiflores ; il en souligne la fréquence dans des hydrophytes appartenant à 
des groupes taxonomiquement éloignés et parfois indiscutablement évolués. Dans les ramuli et 
les branches trés jeunes (Fig. 7) il semble cependant que la structure soit superposée. On 
pourrait peut-étre envisager que la structure centrique des branches et des pédicelles áges 
résulte de la coalescence des traces issues des feuilles ou des piéces florales. Ces traces, en effet, 
bien qu'assez longtemps isolées dans le pédicelle ou la branche ow elles semblent le plus 
souvent, en coupe transversale, non lignifiées (« petites steles » de SCHNELL, 1967), finissent par 
rejoindre le cordon axial où elles se fondent, sans bréche parenchymateuse. 

Des recloisonnements cellulaires ne sont pas rares dans les branches. Ils sont parfois 
orientés (WACHTER, 1897) et on peut penser à « a form of secondary thickening » (METCALFE & 
CHALK, 1957), mais souvent ils ne semblent concerner que des ilots cellulaires et alors n'ont 
aucune orientation préférentielle visible (SCHNELL, 1967). 

La structure des écailles est particulièrement simple. Les écailles trichomales ne montrent 
qu'une assise cellulaire. Les écailles à valeur de feuilles épicotylédonaires sont un peu plus 
complexes en ce qu'elles possédent une nervure médiane faiblement lignifiée. Leur limbe à 4a 
5 assises a sa base, et 2 assises dont une assise dorsale de trés petites cellules à son sommet 
(Fig. 7). Leur ontogénie est très différente. 

L'apex d'un ramulus présente des cellules en position épidermique dont dérivent ws 
écailles trichomales, chacune ne provenant que d'une cellule unique. Par contre les écailles à 
valeur de feuille proviennent du fonctionnement d’un apex caulinaire, réduit mais plus proc 
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de ce que l’on connaît habituellement dans les Angiospermes. Il est certain que l’assise sous- 
épidermique participe à leur ontogenèse. C'est là une différence importante qui appuie la 
différence d'interprétation que nous avons proposée plus haut sur d'autres critéres. On notera 
qu'en dépit de l'absence de bréches foliaires et gemmaires, et de moelle, ces apex caulinaires 
ont une structure bien différente de celle des apex des Phanérogames hydrophytes à 
microphylles (LANCE & Loiseau, 1960). C'est un autre argument pour ne pas voir des 
microphylles dans les ramuli ou les écailles à valeur de feuille épicotylédonaire des 
Tristichacées. 


IV. CONCLUSION 


Depuis longtemps les auteurs ont tenté de ranger dans la classification des Angiospermes, 
les Tristichacées et plus généralement les Podostémales. Les solutions proposées sont 
extrémement variées. On les a placées dans 18 super-ordres au sens de DAHLGREN (1980) sur 31 
reconnus ! : 


Magnoliiflores : (LINDLEY, 1830); (RICHARD, 1838); HALLIER, 1921. 

Nymphéiflores : (LiNDLEY, 1830) ; (MEISNER, 1838) ; (ENGLER, 1930) ; (JANCHEN, 1932) ; 
(PULLE, 1937) ; (CORNER, 1976). 

Ranunculiflores : (LEONHARDT, 1951). 

Caryophylliflores : BAILLON, 1887, 1888; VAN TIEGHEM, 1906; Bessey, 1915. 

Polygoniflores : (BENTHAM & HOOKER f., 1880). 

Malviflores : (RICHARD, 1838); ENDLICHER, 1841; Des, 1936; FONTQUER, 1953. 

Violiflores : (LINDLEY, 1836) ; (Ad. de Jussieu, 1848-1855) ; (ENGLER, 1930) ; (JANCHEN, 
1932); (PULLE, 1937). 

Théiflores : (LINDLEY, 1846); GARDNER, 1867; (BENTHAM & HOOKER f., 1880). 

Rosiflores : EICHLER, 1866; WARMING, 1888, 1894, 1902 ; (WiLLIS, 1901, 1902); WENT 
1929; et liste citée plus bas pour les Saxifragales. 

Podostémiflores : DAHLGREN, 1980. 

Myrtiflores : (MEISNER, 1838). 

Rutiflores : HEINTZE, 1927. 

Santaliflores : (BEUERINK, 1887). 

Corniflores : (WırLıs, 1902, a et b); (HALLIER, 1908) ; HUTCHINSON, 1973. 

Lamiiflores : THWAITES, 1864; HOOKER, 1890; CRoIZAT, 1960. 

Alismatiflores : (RICHARD, 1815); (MARTIUS, 1823) ; (BARTLING, 1830) ; (PRESL, 1830) ; 
SCHULZ, 1832; BONGARD, 1835; ENDLICHER, 1841. 

Ariflores : (MARTIUS, 1823); GRIFFITH, 1838. 

Commeliniflores : (RICHARD, 1815) ; KUNTH, 1822 ; St HILAIRE, 1824 ; SPRENGEL, 1825- 
1830; LEMAN, 1828; (PRESL, 1830). 


Cette énumération montre clairement plusieurs faits : 


. — Les différents critères employés ne permettent aucun consensus pour cet ordre. Aussi 
bien les trés nombreux doutes exprimés que les positions extrémement varices assignees aux 
Podostémales dans la classification en témoignent. 


l. Le nom d'un auteur placé entre parenthéses indique qu'il a fait cette attribution avec doute. 


— 206 — 


— Avant la mise en évidence de la dicotylédonie de la plantule par BONGARD (1835) la 
tendance tres generale était d’en faire des Monocotylédones. 

— Apres 1840, elles ont été definitivement considérées comme Dicotylédones (sur ce 
critère unique !) sans qu'un accord soit trouvé sur la position où les placer. Cette attitude est 
directement opposée à celle d’ADanson (1763) : « Si l'orobanche, la cuscute et plusieurs autres 
plantes rapportées a des familles de plantes dicotulédones sont monocotulédones comme il y a 
beaucoup d’apparence et comme j’ai eu lieu de le constater... cela ne prouvera pas que ces 
plantes sont mal placées et doivent étre mises naturellement dans des familles monocotule- 
dones, mais seulement que cette partie de la fructification est dans le cas de toutes les autres 
qui, considérées isolément, ne peuvent servir pour fonder des systèmes généraux, parce qu'elles 
soufrent toutes des exceptions ». Est-il bien cohérent de suivre ce principe adansonien pour la 
plupart des espéces en cause, et de le rejeter pour les seules Podostémales, comme le font de 
nombreux auteurs ? 

— Apres 1935, la priorité a souvent été donnée au rapprochement fait par S. ROMBACH 
(1911) de façon hypothétique entre l'embryologie de certaines Saxifragacées et celle des 
Podostémacées sensu lato, telle qu’on la connaissait à l’époque. Cette solution de subordina- 
tion a des critéres embryologiques pourtant non totalement certains, a été suivie par 
WETTSTEIN (1933), MARIE-VICTORIN (1935), SKOTTSBERG (1940), GROSSHEIM (1945), MAHES- 
WARI (1945), GUNDERSON (1950), VAN ROYEN (1951), PULLE (1952), GAUSSEN (1952), Soo 
(1953), Novak (1954), BorviN (1956), CRONQUIST (1957, 1981), BENSON (1957), VINOGRADOV 
(1958), EMBERGER (1960), ECKHARDT (1963), MELCHIOR (1964), HUTCHINSON (1973), THORNE 
(1976), TAKHTAJAN (1980), LEROY (1982), certains indiquant des doutes réels. 

— Cependant, envisageant la totalité des caractéristiques des Podostémiflores, plusieurs 
auteurs ont considéré qu'il n'est pas possible d’assigner une place dans la classification des 
Angiospermes à ce super-ordre (Ad. DE Jussieu, 1848; WEDDELL, 1872; SACHS, 1874; 
BONNIER & LECLERC DU SABLON, 1936; FERNALD, 1950; Mac LEAN & IviMEY-COOK, 1956 ; 
SCHNELL, 1967 ; SUBRAMANYAN & SREEMADAVAN, 1969 ; PHILIPSON, 1974, 1987 ; DAHLGREN, 
1980; VAN STEENIS, 1981). Airy SHAW (1973) estime que les Podostémacées sont «an 
exceptionally interesting family, perhaps preserved a number of “ preangiosperm ” features, 
both vegetatively and florally » et MANGENOT (1973) que « ce sont des plantes extrémement 
étranges : leur appareil végétatif les distingue parmi l’ensemble des trachéophytes et leur 
appareil floral, très particulier, ne les rapproche d’aucune autre famille dicotylédonienne »- 
Ad. DE Jussieu (1835, 1837) allait jusqu'à écrire a il est douteux que ce soit des Angiospermes ” 
et BUSCALIONI (1928) à les placer à côté des Psilophytales. 


Dans quelle mesure l'étude que nous venons de faire permet-elle des conclusions ? 

— La morphologie de la fleur, comme sa structure ovarienne, est très proche de celle des 
Molluginacées, mais avec une vascularisation très réduite. 

— L’embryologie est profondément originale, suivant I’ « Apinagia-type » de BATTAGLIA 
(1971), qui ne se rencontre dans aucune autre Angiosperme. 

— La structure pollinique, pour autant qu'on la connaisse, ne permet aucune conc 
sur ce point. 

— La caryologie est pratiquement inconnue. 

— La plantule ne possède aucune racine primaire, pas plus qu'il ne se formera € 
secondaire ou adventive, les organes habituellement interprétés comme « racines » età 
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ramifications protocormiales de l'hypocotyle. A ce titre, les Tristichacées, et probablement 
toutes les Podostémiflores, sont arhizes. 

— La totalité de la plante adulte provient de bourgeons endogènes régulièrement répartis 
sur les bras protocormiaux, axillés en position transverse par des éléments foliaires eux aussi 
endogènes. 

— Les éléments foliaires comprennent : des ramuli, sans équivalent dans les autres 
Angiospermes, ou des écailles homologues peu ou pas vascularisées : des écailles trichomales 
très fréquentes et bien développées ; des « branchies » filamenteuses, probablement à valeur 
trichomale elles aussi, dans le genre Weddellina comme dans des Podostémacées. On ne les 
trouve pas ailleurs que dans des Podostémiflores. 

— Il existe exceptionnellement des stomates (face dorsale des sépales et bractéoles de 
Weddellina), qui n’avaient jusqu’à présent pas été observés. 

— Le bois n’est constitu& que de trachéides 4 anneaux de lignine difficilement colorable, 
espaces. 

— Leur physiologie est ä rapprocher de celle des Angiospermes terrestres ou des mousses 
aquatiques, par leur incapacité à utiliser les hydrogénocarbonates dissous dans l’eau. 

— Corrélativement elles ne présentent pas de lacune aérifère. 

— Des corps siliceux formés à l’intérieur des cellules sont abondants dans tous les tissus. 


Si l'on ne considère que la morphologie florale, dans un système classificatoire strictement 
linnéen, il n’est pas d’autre solution que de ranger les Tristichacées au voisinage immédiat des 
Molluginacées, donc dans les Caryophylliflores. Ce classement passe sous silence les très 
Importantes divergences montrées par l’embryologie, la morphologie et l’anatomie de 
l'appareil végétatif de ces plantes. Il parait des plus hasardeux d'attribuer toutes ces 
différences, de grande amplitude, à la seule adaptation au milieu, d'autant plus que nous avons 
eu à souligner plusieurs fois que les Tristichacées ne présentent aucune des adaptations au 
milieu aquatique habituelles dans les Angiospermes, singularité déjà relevée par WILLIs (1914) 
dont les vues sur ce point ont été discutées par ARBER (1920). 

. Sil'on prend en compte la totalité des critéres disponibles, par rapport au type moyen des 
Dicotylédones et des Monocotylédones et malgré les nombreuses variations présentées par ces 
classes, on a le tableau 2. 


, Pour les 17 caractères envisagés, les Tristichacées ont 2- (12) points communs avec les 
Dicotylédones, 0- (7) avec les Monocotylédones et 3- (10) éléments qui leur sont propres, les 
Chiffres entre parenthéses tenant compte des caractéres exceptionnellement ou rarement 
rencontrés dans les Dicotylédones ou les Monocotylédones. Il est à noter que les Monocotylé- 
dones et les Dicotylédones ont 7- (17) points communs et aucun caractére exclusif entre elles. 


L'ensemble de ces critéres ne permet donc pas de ranger les Tristichacées de facon certaine 
ans les Monocotylédones ou les Dicotylédones, l'existence de 2 cotylédons n'étant pas à elle 
seule un élément suffisant. La grande originalité de leur embryologie et de leur appareil 
Vegetatif interdit que l’on procède de façon assurée à ce classement. 

Quatre solutions sont alors possibles : 
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TABLEAU 2 : Comparaison entre Magnoliopsida, Liliopsida et Tristichaceae. 


Cotylédons 
Racine primaire 


Racines adventives 
Bourgeons 
Bourgeons sériaux 


Feuille développée 


Ramulus 
Orientation feuille/bour- 
geon 


Vascularisation 


Breches foliaires 
Brêches gemmaires 
Protocorme vascularisé 
Cambium 


Préfeuilles 

Fécondation 
Embryologie 
Physiologie des hydro- 
phytes 


MAGNOLIOPSIDA 


(1) 2 (5) 
souvent persistante 
parfois nulle 


presentes 
en general exogenes 
en general superposes 


souvent type dicot. 
parfois écailles 


0 
longitudinale 


tracheides ou éléments 
de vaisseaux 


en general presentes 
en general présentes 
exceptionnel 
intrafasciculaire ou nul 


2 croisees ou 0 
presque toujours double 
variée 


LILIOPSIDA 


1 (2) 
souvent fugace parfois 
nulle 


fréquentes 
en général exogènes 
en général collatéraux 


souvent type monocot. 
parfois écailles 


0 
longitudinale 


trachéides ou éléments 
de vaisseaux 


présentes 

présentes 

nul 

extrafasciculaire ou nul 


1 adossée ou 0 
presque toujours double 
variée 


type angiospermien 


TRISTICHACEAE 


2 
nulle 


nulles 
endogènes 


superposés, mais colla- 
téraux par rapport au 
plan feuille/bourgeon 


écailles 


constant 


transversale sur le proto- 
corme, longitudinale sur 
les branches 


trachéides 


absentes 
absentes 
constant 


nul ou recloisonnement 
extrafasciculaire ou en ilots 


2 croisées ou 0 
toujours simple 
de type particulier 
type bryophytique 
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— Comme DAHLGREN (1980) on peut les ranger à cóté des autres Dicotylédones, comme 


super-ordre, ou comme « sub-classe » ainsi que PHILIPPSON (1974) semble le suggérer, sans 
affinités connues. Une telle attitude ne serait pas sans rappeler celle de DUCHARTRE, refusant 
en 1885 d'exclure les Gymnospermes des Dicotylédones « sur l'embryon di- ou plus rarement 
polycotylédoné..., ». Il y a presque autant d'arguments pour leur attribuer une place à côté des 
Monocotylédones, leur fleur pouvant, dans ce cas, rentrer dans le cercle de variations des 
Commeliniflores. 

— Comme VAN TIEGHEM (1901, 1906) pour ses « Liorhizes dicotylées », on peut admettre 
qu'il y a lieu de créer une classe différente de celle des Dicotyledones et des Monocotyledones: 
La classe proposée par cet auteur ne repose que sur 2 caractéres (coiffe radiculaire de type 
monocotylédone et embryon dicotylé) ce qui n'a pas paru suffisant aux auteurs ultérieurs pour 
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qu'is la conservent. Dans le cas des Podostémiflores, les différences sont beaucoup plus 
nombreuses, touchent au plan structural (au sens des zoologistes) lui-méme et les séparent 
simultanément des Dicotylédones et des Monocotylédones. 

— Comme SCHNELL (1967), on peut supposer que « caractérisés par tout un ensemble de 
structures aberrantes qui les éloignent de la masse des Angiospermes actuelles, les Podostéma- 
cées (sensu lato) ne seraient-elles pas issues de lignées aquatiques trés anciennes — elles-mémes 
soit dérivées de groupes terrestres trés anciens, soit méme originellement aquatiques et 
descendant directement des hydrophytes que l'on imagine généralement avoir été à l'origine 
des plantes terrestres ? », cette derniére supposition étant analogue à l'opinion de WEDDELL 
(1872). En 1987, ScHNELL estime qu'elles sont «sans lien visible avec d'autres groupes 
angiospermiens ». L'observation que nous avons faite de l'existence de stomates, leur 
comportement physiologique de plantes aériennes et leur anatomie peu adaptée au milieu 
aquatique nous améneraient plutót à les voir provenant de trachéophytes terrestres de la plus 
grande ancienneté. ARBER (1920) les considére comme « a very old phylum... — and hence may 
be regarded as ancient lines which took to the water before they had diverged widely from the 
ancestral type — at a relatively early stage in the course of evolution of Angiosperms ». 

— Comme Ad. DE Jussieu (1835, 1837) on peut penser qu'il « est douteux que ce soit des 
phanérogames ». On doit noter à ce propos que les Tristichacées ont une fleur de type 
parfaitement phanérogamique, à ovules bitegumentés enfermés dans un ovaire clos et à 
prothalle mále trés réduit, qu'elles possédent des graines indiscutables, que le proembryon est 
nettement polarisé selon un plan longitudinal, bien que le póle radiculaire reste totalement 
inhibé, et qu'aucun pied ne se développe et que leur ramification n'est jamais, à notre 
connaissance, réellement dichotome. 


Bien qu'il n'existe pas de double fécondation dans les Tristichacées et que leur protocorme 
rappelle beaucoup celui de certains Lycopodes, il nous semble que l'ensemble des caractéres 
conduit à les laisser dans les Phanérogames. 


Nous choisissons, ce qui ne va pas sans une légére part d'arbitraire ou tout au moins 
d'idiosyncrasie, de considérer les Tristichacées comme des Angiospermes non assimilables 
entiérement aux Dicotylédones ou aux Monocotylédones, et issues de trés anciennes plantes 
terrestres, peut-étre à l'origine de l'ensemble Monocotylédones + Caryophyllideae reconnu 
par MEEUsE (1986) comme phylum distinct : «the conventional bisection into Dicots and 
Monocots must be abandoned ». Dans ce choix, nous ne pensons pas être réellement 
révolutionnaires, au stade actuel de nos connaissances : «the flowering plants still are 
subdivided primarily into Monocots and Dicots although modern authors appear to be 
Increasingly dissatisfied with these two as equivalent natural groups » (KANis, 1981). Cette 
Opinion est proche de l'un des termes de l'alternative proposée par SCHNELL (1967). D'une 
facon plus générale, c'est la position que nous pensons devoir adopter pour les Podostémi- 
flores en général, les Podostémacées possédant toutes les originalités des Tristichacées 
auxquelles il convient d'ajouter l'existence d'une « spathelle » entierement close, et, pour les 
Plus évoluées des Lacidées (BAILLON, 1887) des cryptes caulinaires fermées formant une 
Protection supplémentaire des fleurs, structures sans analogues dans les autres Angiospermes. 
En anticipant sur un travail en cours, disons que les Tristichacées nous semblent &tre plus un 
Niveau d'évolution qu'une famille naturelle. 
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Il nous reste a tirer les conséquences taxonomiques de cette opinion que nous avons mis 
plus de 20 ans à établir véritablement, et donc à créer formellement la classe des 


Podostemopsida. 


PODOSTEMOPSIDA G. & C. Cusset, classis nova 


Herbae sive potius herbulae, annuae vel perennes, fluviatiles in monte devolutis torrentibus, plerumque 
tropicales vel subtropicales, radicis inopes. Protocormi brachia a latere crescentia ab hypocotylo sive ab 
hypocotylo cauleque, nonnumquam in thallo confluentia, gemmas endogenas in surculos adolescentes 
ferentia, hapteris inuncata. Polystelae brachiarum cauliumque fascium librum et lignum tantum tracheidarum 
habentium. Folia peculiares : « ramuli » dicta, vel fissae in pseudodichotomas sive pinnatas partes taeniae, vel 
subparallelinervia aut nervis ex disposito flabelli folia, interdum in axillis nervorum extraordinaris lobis 
munita, non raro stipulata, pauca legitime petiolata. Fieri potest ut res ramosissimae et parvulissimae 
« branchiae » dictae in caulibus foliisque existant. Gemmae axillares surculorum, protocormi brachiarum 
transverse contra folia. Nec foliaris, nec gemmalis hiatus. Caules in ramulos dichotome pluries divisi, paucos 
aut crebriores, interdum simplices, nonnumquam in thallo irregulariter coalescentes. Flores rite axillares aut 
quasi basilares, vel inflorescentiae cymosae aut spicatae, indefinitae. Flores hypogyni, corolla semper 
destituta, perigonio deciduo vel persistenti, aut nudi, regulares vel zygomorphi. Bracteolae duae suboppositae 
vel plures spiraliter vel nullae, aut spathella clusa (Podostemaceae). Perigonii verticillus completus sive 
incompletus ( 1-3-5 tepala) sive defectus absolutus in pluribus generis. Stamina alterna tepalis, libera vel basi 
tantum connata, saepe subelevata androphoro, introrsa vel extrorsa, verticillum completum sistensia aut 
pauciora unilateralia etiam plus minus monadelpha. Staminodia libera aut nulla. Stamina pollinifera 
4 sporangiis et 2 thecis. Pollinis grana globosa vel ellipsoidea, binucleata, monatibus vel dyatibus, ad typa 
« tricolpus, zonocolpus, tricolporus, polyporus, inaperturatus » nominata pertinentia. Gynaeceum trimerum 
(Tristichoideae) ve/ dimerum. Carpidia in pistillum tri- vel bi-locularem aut septum abortu unilocularem 
coalescentia. Placentae axillares ex septorum tenuissimorum facie expansae, a tergo coalitae. Ovula plurima, 
vel in paucis generibus pauca, subsessilia, anatropa, tenuinucellata, 2 tegumenta habentia. Nec duplex 
fecundatio, nec albumen. Classis structura juveni embryonis distincte diversa, embryologia typis « Dicraeia » 
vel « Apinagia ». Proembryo in exteriora foeminei gametophyti crescens. Capsula saepissime polysperma in 
tot valvas quot carpidia solvens, majoribus partibus placentarum persistentibus. Semina, testa mucosa, 
semper compressa et minutissima, funicolo fere destituta, chalaza apicali, hilo inconspicuo. Embryo rectus, 
dicotyleus, arhyzus, exalbumineus. 


Cette classe comprend le seul ordre des Podostemales constitué des familles des 
Tristichaceae et des Podostemaceae. 


Dans un prochain article nous examinerons la répartition géographique et les tendances 
évolutives de ces plantes. 


REMERCIEMENTS : Nous remercions tout particulierement M. le Docteur JEUNE avec qui nous avons 
eu de fréquentes discussions sur la morphologie de cette trés intéressante famille et M. le Professeur 
GUYOT pour ses indications sur les types stomatiques. 
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